Acta Œcologica 
col. Gener., 1981, Vol. 2, n° 2, p. 117-133. 


Stratégies de reproduction chez les vers de terre “ 


P. Lavelle 


Laboratoire de Zoologie de l'École Normale Supérieure, 
46, rue d'Ulm, 75230 Paris Cedex 05 (L. A. 258 du C. N. R. S.) 
et Instituto de Ecologia. Ap. postal 18845, Mexico 18 D.F. 


RESUME 


Les vers de terre ont un mode de reproduction hermaphrodite à fécondation différée. L'appareil 
reproducteur, de structure assez complexe, varie peu dans les diverses familles. L'accouplement est 
direct, sauf pour les Lumbricidae dont le clitellum est repoussé assez loin en arriére par rapport au 
type primitif. 

Du cocon sort généralement un seul individu, mais des cas de polyembryonnie existent. Le 
cocon a une structure trés résistante qui assure un fort taux d’éclosion. La fécondité des adultes 
qui augmente avec la valeur nutritive de l'alimentation, diminue avec la taille des espèces. 


Les vers de terre dépensent beaucoup d’énergie en activités mécaniques et en production de 
mucus tandis que l’effort de reproduction est en général faible : de 0,5 à 9 % de la production tissulaire 
totale pour diverses espèces, ce qui représente 0,028 % de l'énergie assimilée par le Megascolecidae 
africain Millsonia anomala. Cet investissement reproductif varie cependant en fonction de la taille 
des espèces, de la valeur énergétique de leur nourriture et de leur localisation dans le sol, facteurs 
qui déterminent le niveau métabolique global et la loi de mortalité. Une relation étroite existe ainsi 
entre les stratégies reproductives et les types écologiques tels que les ont définis BOUCHE (1977) 
& LAVELLE (sous presse). 


Mors-CLés : Vers de terre - Stratégies adaptatives - Reproduction - 
Fécondité - Facteurs synchronisateurs. 


SUMMARY 


Earthworms have an hermaphrodite reproduction with postponed fecundation. Reproductive 
apparatus, quite complex in structure, shows little variations between families. Mating is direct 
exc2pt for Lumbricidae. 

One individual generally hatches from each cocoon, but polyembryony is not rare. Cocoons 
have a resistant structure that assures a high hatching rate. Adult fecundity increases with food ener- 
getic value and decreases with their own weight. 


Earthworms spend much energy in mechanical activities and mucus production; thus, few 
is left for reproduction: 0.5 to 9 % of total tissular production for various species which means 
0.028 % of total assimilated energy in the case of an african Megascolecidae: Millsonia anomala. 
This reproductive investment varies along with species size, vertical distribution in the soil and 
energetic value of food; these factors determine potential metabolic activity as well as mortality 
rate. Thus exists a close relationship between reproductive strategies and ecological types of earth- 
worms as defined by BOUCHE (1977) & LAVELLE (at press). 


KEY-WORDS: Earthworms - Adaptative strategies - Reproduction - 
Fecundity - Proximate factors. 


(1) Ce travail a été exposé lors des journées de la Société Zoologique de France, du 7 au 9 juillet 
1980, à Caen. 
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Les vers de terre constituent pour l'Écologie Evolutive un groupe intéressant. 
Leur structure est relativement simple et plastique, leurs comportements peu éla- 
borés. Ils vivent dans le sol, milieu complexe qui se caractérise par sa compacité, 
son caractére semi-aquatique, la grande dilution et la relative pauvreté des ressources 
nutritives offertes. 


Ils ont résolu les problèmes que pose la vie endogée par l’acquisition d’adap- 
tations structurelles et la spécialisation, au sein de catégories écologiques bien diffé- 
renciées (BOUCHÉ, 1977). 


Les trois fonctions les plus marquées par ce mode de vie sont la locomotion, 
l’alimentation et l’adaptation à la vie amphibie. 


AVANTAGES ET INCONVÉNIENTS 
DE LA VIE ENDOGÉE 


La vie en milieu souterrain pose des problèmes de déplacement. La grande 
taille des vers de terre ne leur laisse pas, à quelques exceptions près, d'autre solution 
que de creuser pour se déplacer. Il s’agit là d’une activité coûteuse du point de vue 
énergétique et qui nécessite une puissante musculature. Le fait de se déplacer dans 
des galeries leur impose une forme cylindrique et pose des problèmes de « géody- 
namisme ». 


Les sources de nourriture utilisées par les vers de terre sont la litière, les racines 
mortes et les réserves humiques du sol. La consommation de litière se fait à la surface 
du sol, milieu périlleux à bien des égards car la prédation y est intense et les condi- 
tions de l’environnement souvent difficiles et imprévisibles. 


Pour des raisons qu’on s'explique encore mal, les racines sont peu consommées 
mortes, et encore moins vivantes. Il en résulte que la majorité des vers de terre 
qui ne sont pas consommateurs de litière sont des géophages qui doivent ingérer 
des quantités de terre très importantes pour se nourrir (LAVELLE, 1975). 


Les vers de terre sont des animaux semi aquatiques dont les besoins en eau 
sont importants. Cet aspect de leur biologie est encore mal connu, mais on constate 
souvent chez les géophages une augmentation de la teneur en eau de la terre ingérée 
au cours du passage dans le tractus digestif. Cela pourrait signifier que l’animal, 
pour se nourrir correctement, doit constamment pomper de l’eau par voie tégu- 
mentaire; de l’eau est encore nécessaire pour la respiration qui se fait par voie cutanée. 
Lorsqu'il ne reste plus dans un sol que de l’eau trop énergiquement liée aux parti- 
cules minérales, le ver ne peut plus subvenir aux besoins de son métabolisme hydrique 
et entre en quiescence : il vide son tube digestif, s’enroule et se déshydrate partiel- 
lement. 


Des températures trop basses ou trop élevées peuvent également constituer 
un facteur défavorable pour ces animaux qui deviennent inactifs (surtout en pré- 
sence de faibles températures) ou émigrent vers des zones plus favorables, en général 
les strates profondes du sol où les écarts thermiques sont amortis. 


En surface et en profondeur les avantages et les inconvénients se trouvent 
donc inversés : nourriture riche et abondante en surface, mais conditions de survie 
difficiles, nourriture pauvre en profondeur, mais dans un milieu bien protégé des 
agressions biotiques et abiotiques. 
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STRATEGIES ADAPTATIVES GLOBALES 
CHEZ LES VERS DE TERRE : LES TYPES ECOLOGIQUES 
Il existe trois grands types écologiques de vers de terre qui représentent autant 
de manières de résoudre les problèmes d’alimentation, d'utilisation de l’espace et 


d'adaptation aux variations pas toujours prévisibles des caractères physiques du 
milieu (BOUCHÉ, 1977) (fig. 1). 
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Fic. 1. — Caractères associés aux divers types écologiques de vers de terre 
(régime alimentaire, habitat et profil démographique). 


Les épigés vivent dans la litière et s’en nourrissent (régime straminivore). Ils 
sont de petite taille et homochromiques. Leur profil démographique est de type « r » 
et la forme de résistance aux conditions défavorables est le cocon; les adultes et 
les jeunes meurent en effet en très grands nombres dès que les conditions d’humi- 
dité ou de température deviennent défavorables. 


Les endogés sont apigmentés, de taille variable, et se nourrissent essentiellement 
de terre. Ils sont appelés oligo-, méso- ou polyhumiques suivant qu'ils se nourrissent 
d’une terre énergétiquement pauvre (celle des strates profondes), moyennement 
riche (celle des strates superficielles) ou enrichie par divers moyens : l’exploitation 
sélective de petites concentrations de matière organique le long des racines ou très 
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près de la surface (« top-soil feeders »), la consommation de racines, l’ingestion 
préférentielle des particules fines du sol par des espéces petites et filiformes et méme 
la prédation (LAVELLE, sous presse). 


Les espéces oligohumiques associent généralement 4 une grande taille des 
profils démographiques de type « K », à l’inverse des polyhumiques, surtout les 
petites espèces filiformes, qui ont des profils de type « r ». 


La résistance de ces espéces aux conditions défavorables se fait par quiescence, 
forme d’inactivité immédiatement réversible. 


` 


Les anéciques sont des espèces à pigmentation antérodorsale sombre qui se 
nourrissent de litière à la surface du sol, mais vivent la plupart du temps dans des 
réseaux de galeries souterraines enfoncées parfois très profondément. Leur forme 
de résistance est une diapause vraie et leurs profils démographiques sont, pour autant 
qu’on le sache, de type « K ». 


Ce dernier type écologique est apparemment le plus compétitif puisque ces 
vers joignent à l'avantage d’utiliser une nourriture riche celui de pouvoir s'abriter 
dans le sol. De fait, dans nos régions, les peuplements de vers de terre sont souvent 
formés pour 80 % de leur biomasse par des populations de ce type (BOUCHÉ, 1975; 
PHILLIPSON et al., 1978). 


Les acéniques vrais ne sont connus avec certitude que chez les Lumbricidae 
dont l’aire de distribution se limite aux zones tempérées. BOUCHE explique invention 
de ce type par une modification structurelle fondamentale; le rejet vers l'arrière 
du gésier en position « intestinale » et du clitellum aurait permis le développement 
d’une puissante musculature dissépimentaire antérieure renforçant ainsi leur aptitude 
a creuser (BOUCHE, 1972). L’acquisition de ce caractére, trés avantageux au plan 
adaptatif, entraîne cependant une complexification de l’appareil reproducteur (fig. 2). 
Des gésiers intestinaux existent aussi dans la famille africaine des Eudrilidae. On 
ne sait cependant pas encore si le type anécique y est représenté. 


STRUCTURE ORICINELLE : HEMICASTRODRILUS MONICAE 
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LUPBRICIDAE : SCHEPOTHECA OCCIDENTALIS 


Fic. 2. — Modifications structurelles ayant permis l'acquisition d'une musculature antérieure puissante 
par les Lumbricidae anéciques (d'après BOUCHÉ, 1972). 
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MODALITES ET ORIGINALITES DE LA REPRODUCTION 
CHEZ LES VERS DE TERRE 


L’appareil reproducteur des vers de terre est hermaphrodite; il comporte, 
dans le type primitif (Megascolecidae), 2 paires de testicules dans les segments 10 
et 11 et une paire d’ovaires dans le segment 13. Les ovules sont acheminés vers 
le pore femelle (segment 14) par une paire de pavillons ciliés débouchant dans des 
canaux déférents. 

Deux paires de prostates et des vésicules séminales sont associées à l’appareil 
mâle. Deux paires de spermathèques dans les segments 8 et 9 reçoivent le sperme 
lors de l’accouplement. Des organes secondaires complètent cet appareil, les glandes 
qui facilitent l’accrochage des individus au moment de l’accouplement et le clitellum, 
qui secrète le cocon. 

Cet appareil varie au gré des familles par le nombre”et,la position des divers 
composants sans que le fonctionnement en soit réellement bouleversé (fig. 3). 


FRETO 


Haplotaxidae : 


TERT 


Lumbricidae 
wn 1213 14 15 18 
Megascolecidae st + a aT 
Fic. 3. — Schéma de l'appareil reproducteur de trois familles de vers de terre (d'après 
AVEL, 1959). st : spermathéque, cd : canal déférent, t : testicule, o : ovaire, pc : pavillon 


cilié. 


Une différence importante est la position du clitellum qui est repoussé assez 
loin en arrière chez les Lumbricidae; l'accouplement qui était direct dans le type 
primitif représenté par la famille tropicale des Megascolecidae devient indirect et 
n’est rendu possible que par des mécanismes compliqués de transport du sperme 
a l’extérieur des individus. 

La reproduction est en général croisée. L’hermaphrodisme apparaît alors 
comme un mécanisme avantageux en termes de valeur adaptative pour des animaux 
qui vivent dans un milieu difficilement pénétrable et qui se déplacent très peu. Ce 
mode de reproduction cumule en effet les avantages quantitatifs des populations 
parthénogénétiques (tous les individus reproducteurs) et ceux, qualitatifs, des popu- 
lations bisexuées (recombinaisons génétiques); de plus, toute rencontre entre deux 
individus est potentiellement hétérosexuelle. 


Le déterminisme des accouplements est pour le moment inconnu. La rencontre 
des individus pourrait être favorisée par des sécrétions glandulaires (TEMBE & DUBASH, 
1961). Certaines espèces s’accouplent à la surface du sol, d’autres à l’intérieur. 
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Proto 1. — Accouplement direct chez le Megascolecidae anécique Millsonia lamtoiana 
(x 0,75) (cliché Y. GiLLON). 


La protandrie paraît fréquente dans certaines familles tropicales et semble être 
la règle chez les Lumbricidae (BOUCHÉ, 1972). 


Des cas de reproduction uniparentale existent, que ce soit par autofécondation, 
mais il semble que des preuves irréfutables n’aient pas encore été établies, ou par 
parthénogenése dont quelques cas ont été clairement observés (AVEL, 1959). Ces 
cas restent cependant restreints à quelques espèces et encore ne sont-elles pas toutes 
obligatoirement parthénogénétiques. 

La reproduction des vers de terre est, le plus souvent, de type semi-continu. 
Les adultes parvenus à maturité produisent des cocons. Des phases de ponte alternent 
alors avec des phases de repos sexuel suivant un rythme variable. Chez certaines 
espèces, la reproduction s’observe toute l’année et tend vers un mode continu; 
c’est le cas de l’Eudrilidae Chuniodrilus zielae dans les savanes de Lamto (LAVELLE, 
1978) ou du Lumbricidae Eisenia fetida dans des élevages de laboratoire (HARTEN- 
STEIN ef al., 1979). Chez d'autres, à l'inverse, la reproduction s’observe durant 
des périodes très courtes et espacées dans le temps, mode qui se rapproche de l’itéro- 
parité : c’est le cas, par exemple, du Megascolecidae Millsonia lamtoiana dans les 
savanes de Lamto (fig. 4). 


LE COCON 


La reproduction des vers de terre se fait par l’intermédiaire d’oothéques ou 
cocons sécrétées au niveau du clitellum. Elles se composent d’une enveloppe chiti- 
noide remplie d’une substance visqueuse de nature protéinique qui sert de nourriture 
aux embryons (fig. 5). 
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N/12 m? 


Fic. 4. — Variations saisonniéres du nombre de cocons de diverses espéces récoltés 
dans une savane de Côte-d'Ivoire (LAVELLE, 1978). 


Des ceufs sont pondus dans le cocon, en nombre variable suivant les espéces : 
1 à 26 chez Allolobophora caliginosa, 8 à 16 chez Eisenia fetida (SATCHELL, 1967). 


La plupart du temps, un seul œuf se développe. Chez quatre espèces d’Ocnero- 
drilidae et de Moniligastridae de l’Inde, SENAPATI (1980) trouve fréquemment deux 
et même trois embryons par cocon. Ceci s’observe occasionnellement chez les Lum- 
bricidae Dendrobaena subrubicunda, Eiseniella tetraedra et Octolasium cyaneum 
(WEBER, 1917). Chez Eisenia fetida, le ver rouge du fumier, HARTENSTEIN et al. (1979) 
& TsUKAMOTO & WATANABE (1977) trouvent de | à 12 embryons par cocon. Ce nom- 
bre est d’autant plus élevé que la température est plus basse et que le cocon est 
plus gros. 


Les cocons protégés par leur enveloppe imputrescible et résistante supportent 
mieux les conditions climatiques défavorables que les jeunes et les adultes. Leur 
teneur en eau est plus faible (59 % contre 71 % pour les individus éclos chez diverses 
espèces indiennes étudiées par SENAPATI, 1980). Ils résistent cependant bien à la 
dessiccation: des cocons de l’espèce africaine Millsonia anomala ont eu un déve- 
loppement normal après avoir perdu près de 70% de leur poids par dessiccation 
(LAVELLE, 1971). Cette propriété explique que certaines populations puissent parfois 
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disparaître entièrement, ne subsistant qu’à l’état de cocons; c’est notamment le 
cas des populations de l’épigé Lumbricus castaneus dans les prairies de Citeaux 
(BOUCHÉ, 1977), ou, de façon moins spectaculaire, de diverses populations tropicales 
soumises à l’action saisonnière de la sécheresse. 


embryon 


enveloppe chitinoide 
résistante 


substance proteidique 
visqueuse 


ombilic 


Fic. 5. — Coupe schématique d'un cocon de Ver de terre. 


PHOTO 2. — Cocon de Dichogaster terrae-nigrae (Megascolecidae) 
(x 2) (cliché Iver). 


Il semble, toutefois, que la valeur protectrice de l'enveloppe ne soit pas la 
même pour toutes les espèces car son épaisseur est variable. Stuhlmannia porifera, 
un petit Eudrilidae endogé polyhumique des savanes de Lamto, compense la faible 
épaisseur de l'enveloppe du cocon en l’incrustant de petits grains de sable qui, 
cimentés par du mucus, forment une petite coquille assez résistante. 


Le poids des cocons est fonction de celui des adultes. Cela a été mis en évidence 
à l’intérieur d’une même espèce pour le Megascolecidae M. anomala (LAVELLE, 


Acta Œcologica/ Œcologia Generalis 


STRATEGIES DE REPRODUCTION CHEZ LES VERS DE TERRE 125 


1971) et les Lumbricidae E. rosea (PHILLIPSON & BOLTON, 1976) et E. fetida (HAR- 
TEINSTEIN ef al., 1979). La figure 6 montre qu’une relation identique existe entre 
les poids moyens des adultes et de leurs cocons pour vingt-six espèces étudiées par 
Evans & GuiLp (1948), PHILLIPSON & BOLTON (1976), LAVELLE (1978) et SENAPATI 
(1980) dont les caractéres figurent dans le tableau I. 


CE 
log poids 
6 3 
2 
7 8 
5 
a 1 ZONE TEMPEREE 
al 22 3 24 1 ZONE TROPICALE 
263 23 
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18 
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o T nn T D mm 
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Fic. 6. — Relation entre les logarithmes des poids frais, en milligrammes, des cocons et des adultes 
pour 26 espèces des régions tempérées et tropicales (r = 0,98; œ < 0,01). 


On connait la durée d’incubation au laboratoire des cocons de 25 espéces, 
dont 14 des régions tempérées (EVANS & GUILD, 1948; SATCHELL, 1967; NOWAK, 
1975; LAVELLE, 1978 et SENAPATI, 1980). Cette durée, le plus souvent voisine de 
30 jours pour les espèces tropicales, est bien plus longue pour les Lumbricidae où 
elle s’étage entre 60 et 150 jours. Cette différence reflète peut-être tout simplement 
l'effet de températures très différentes. On note effectivement que la durée d’incu- 
bation des cocons d’A. chlorotica, qui est de 112 jours à 10° C, tombe à 49 jours 
à 15° C et à 36 jours à 20° C (GERARD, 1967). De même, la durée d’incubation des 
cocons d’E. fetida passe de 86 jours à 10° C à 46 jours à 15° C, 25 jours à 20° Cet 
19 jours à 25° C (HARTENSTEIN ef al., 1979). A températures égales, des durées simi- 
laires s’observent pour le temps d’incubation des cocons de l'espèce tropicale Ocnero 
drilus surensis : de 4 semaines à 26° C il passe à 12 semaines à 20° C (SENAPATI, 1980). 


En milieu naturel, les conditions de température et d’humidité du sol influent 
grandement sur la vitesse d’incubation des cocons qui est fortement ralentie lorsque 
les conditions sont défavorables. En conséquence, on observe souvent l’éclosion 
massive de cocons qui avaient été déposés durant des intervalles de temps bien 
plus espacés (EVANS & GuiLD, 1948; VINCENT, 1970). 
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Espéces 


Millsonia anomala 

M. lamtoiana 

Dichogaster terrae-nigrae 
Stuhlmannia porifera 
Chuniodrilus zielae 
Agastrodrilus opisthogynus 
A. multivesiculatus 

M. ghanensis 

D. agilis 


Drawida calebi 

D. willsii 

Lampito mauritii 
Ocnerodrilus surensis 


Dendrobaena mammalis 
D. subrubicunda 
Lumbricus castaneus 
Aelolobophora chlorotica 
A. rosea 

A, caliginosa 


E. fetida 


L. rubellus 
A. longa 

O. cyaneum 
L. terrestris 


Ponthoscolex corethrurus 


A. rosea 


TABLEAU I 


Caractères quantitatifs de la reproduction chez diverses espèces de vers de terre. 


Z 
S 
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Production 
Fécondité de 
Poids Poids (nombre  reproduction/ 
des des cocons/ Production 
adultes cocons adulte/ tissulaire 
Type écologique (mg) (mg) an) % Auteurs 
Endogé mésohumique 3 050 50 6,2 4,1 
pianécique 32 000 320 3,1 2,2 
Endogé oligohumique 28 000 500 1,9 21 LAVELLE, 1978 
Endogé polyhumique 200 2,3 13,0 9.0 
Endogé polyhumique 180 2,5 13,0 9,0 
Endogé polyhumique 3 000 82 1,3 2,3 
Endogé polyhumique 4 000 210 
Endogé oligohumique 16 000 200 1,3 0,5 
Épigé 700 10 10,7 7,2 
540 15 8,7 
126 5,8 
Épianécique ? 1 220 26 9,3 5,5 SENAPATI, 1980 
1 080 31,5 15,5 
Épigé 90 4,3 17 
Épigé 310 5,7 42 Evans & Guilb, 1948 
Epigé 350 5,1 65 
Endogé polyhumique 360 8,6 26 
Endogé polyhumique 390 10 8 
Endogé polyhumique 630 12,9 27 
26-42 Nowak, 1975 
Épigé 780 18,6 17 Evans & Gulp, 1948 
250-550 HARTENSTEIN ef al., 1979 
Epigé 1 320 10,3 92 Evans & GuiLp, 1948 
Anécique 2 150 60 8 
Endogé mésohumique 3310 36,7 13 
Epianécique 5 230 57,1 
Endogé mésohumique 960 38 LAVELLE, n. p. 
Endogé polyhumique 280 6,3 BOLTON & PHILLIPSON, 


1977 


LA! 
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Le taux d’éclosion des cocons est élevé; toujours supérieur à 50 % il atteint 
fréquemment 95 % pour les cocons des espèces étudiées à Lamto (LAVELLE, 1978). 


FACTEURS SYNCHRONISATEURS DE LA REPRODUCTION 


Les cycles de reproduction des vers de terre sont déterminés par un ensemble 
de caractéristiques de la population telles que sa densité, sa biomasse et sa structure 
d'âge, ainsi que par des facteurs externes : prédation, parasitisme, température, 
humidité du sol et valeur énergétique de la nourriture utilisée. 


L'action synchronisatrice de l’humidité et de la température du sol a été illustrée 
dans de nombreux travaux. EVANS & GuILD (1948) montrent que la fécondité de 
diverses espèces de Lumbricidae varie avec la température. La durée d’incubation 
des cocons d’Eisenia fetida diminue avec la température, mais aux faibles tempéra- 
tures les cocons donnent souvent naissance à plusieurs jeunes (TSUKAMOTO & WATA- 
NABE, 1977). La production de cocons par diverses espèces de Lumbricidae varie 
en fonction de l’humidité : nulle lorsque le sol est trop sec, elle s’élève jusqu’à un 
maximum, puis décroît régulièrement lorsque le sol est trop humide. 


La qualité de la nourriture est également importante : EVANS & GUILD élevant 
des adultes d’Allolobophora chlorotica et Lumbricus castaneus sur neuf types de 
matières organiques différentes, observent des variations de la fécondité de 0,8 à 
14 cocons par adultes pour la première espèce et 8,4 à 76 pour la deuxième. HARTEN- 
STEIN et al. (1979) montrent également une grande différence de la fécondité d’Eisenia 
fetida suivant qu’on l’élève dans du crottin de cheval ou dans des boues d’épuration. 


La densité de la population a un rôle dépressif à la fois sur la vitesse de croissance 
et sur la fécondité (HARTENSTEIN et al., 1979). Pour le Megascolecidae africain 
Millsonia anomala, on observe une relation inverse entre la biomasse de la population 
et la fécondité individuelle des adultes (fig. 7). 


L'âge des adultes influe également sur leur fécondité : elle est maximale à l’âge 
de 9 semaines pour £. fetida, puis décroît régulièrement dans les semaines qui suivent 
(HARTENSTEIN et al., 1979). 


La reproduction apparait ainsi comme la résultante de nombreux facteurs 
qui l’ajustent exactement aux conditions de l’environnement et aux besoins de la 
population. Un modèle de simulation de la natalité et de la mortalité élaboré pour 
les populations naturelles de M. anomala rend compte de ces diverses interactions 
(MEYER & LAVELLE, en préparation) (fig. 9). La quantité de nourriture ingérée détermine 
le taux de croissance pondérale de chaque individu, positif ou négatif. La croissance 
négative, lorsqu’elle se prolonge, provoque la mort d’une proportion croissante 
des individus; ainsi agissent les périodes sèches, dont l’effet se fait toujours sentir 
de façon plus intense parmi les adultes que parmi les jeunes. Elles provoquent ainsi 
un rajeunissement de la population par élimination sélective des plus gros adultes. 
Lorsque la croissance est positive, les individus dont le poids dépasse 2,6 g s’accou- 
plent. Cet accouplement est suivi de pontes après trois semaines consécutives de 
croissance positive. Le nombre de cocons produits par adulte est alors inversement 
lié à la biomasse de la population, tandis que leur poids est proportionnel à celui 
de l’adulte. Les cocons éclosent après trois semaines d’incubation, lorsque les condi- 
tions d’humidité du sol sont favorables. Dans le cas contraire (sécheresse ou engor- 
gement du sol) cette durée d’incubation s’allonge, tandis que diminue le taux d’éclo- 
sion. 
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fécondité des adultes 


° 10 20 Bm 
population (g.m-2) 
Fic. 7. — Variations de la fécondité des adultes de Millsonia anomala (en nombre de cocons 
par adulte et par période de reproduction) avec la biomasse de la population (en g poids 


frais/m®). 


FÉCONDITÉ ET EFFORT DE REPRODUCTION 


Les données relatives à la fécondité des vers de terre sont relativement abon- 
dantes, mais souvent difficiles à comparer du fait de l’hétérogénéité des conditions 
expérimentales. Il n’est pour cela que de comparer les valeurs de fécondité mesurées 
pour E. fetida espèce, il est vrai, assez particulière : elles varient de 17 cocons par 
adulte et par an dans les élevages de EVANS & GUILD (1948) à 550 dans ceux de 
HARTENSTEIN et al. (1979). 


Il existe pour l’ensemble des données disponibles une corrélation significative 
entre le poids des adultes et les valeurs mesurées de leur fécondité (tableau I et fig. 8). 
A cet effet de la taille s'ajoute celui d’autres facteurs. La qualité de la nourriture 
semble importante car, à poids égal, les détritivores apparaissent plus féconds que 
les géophages. 

Pour l’ensemble des espèces des savanes de Lamto, alors que la corrélation 
entre fécondité et poids des adultes n’est pas significative, il existe une relation 
bien meilleure entre celle-ci et l’indice écologique Wx.p qui combine le poids des 


adultes, Wx, à l’enfoncement moyen dans le sol des populations, p (LAVELLE, 
1979). 


La fécondité apparaît ainsi liée à de nombreux facteurs : poids des adultes, 
mais également valeur nutritive de l’alimentation, degré d’exposition aux variations 
brusques de l’environnement et à la prédation que mesure l’enfoncement moyen 
des populations dans le sol. A l'échelle des populations, on l’a vu, la densité et 
la biomasse ont encore un effet régulateur important (fig. 9). 
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fécondité 
log n coc/a/an 


1 = régions tropicales 


1 = régions tempérées 


= consommateurs de 
litière 


23 


FE) 


Fic. 8. — Relation entre les logarithmes du poids des adultes 
et de leur fécondité pour 22 espèces (r = — 0,68; a < 0,01). 


Chez les Lumbricidae étudiés par EVANS & GUILD (1948), PHILLIPSON & BOLTON 
(1976) notent une correspondance assez bonne entre la fécondité et les différentes 
catégories écologiques; elle est de 42 à 106 cocons par adulte et par an pour les 
épigés, de 8 à 27 pour les endogés et de 3 à 13 pour les anéciques. 


Il ne semble pas y avoir de différence de fécondité, à poids et fonctions écolo- 
giques égales, entre les espéces des zones tempérées et tropicales, mais ces données 
demanderaient à être précisées. 


Les mesures de l’allocation d’énergie à la reproduction par les vers de terre 
sont encore peu nombreuses, spécialement pour les espèces des régions tempérées. 
Les valeurs calculées, rapportées à la production tissulaire sont comprises entre 
0,5et9 % pour 7 espèces de savane en Côte d’Ivoire (LAVELLE, 1978), égales à 5,5 % 
en moyenne pour les 4 espèces de l’Inde tropicale étudiées par SENAPATI (1980) 
et 5,4 % pour le Lumbricidae européen A. caliginosa (NOWAK, 1975). Ces valeurs 
apparaissent relativement faibles par rapport aux valeurs observées dans de nom- 
breux groupes d’invertébrés ou de vertébrés, où elle atteint fréquemment 30 à 50 % 
(voir par exemple GiLLON, 1973; BARBAULT, 1975; GRENOT, 1976). 


Parmi les espèces tropicales existe une relation très nette entre ces valeurs et 
l'indice écologique Wx.p qui synthétise leur mode de vie : la quantité d’énergie 
allouée à la reproduction est d’autant plus élevée que les espèces sont plus petites 
et vivent plus près de la surface du sol. Ce résultat ne fait que confirmer les tendances 
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précédemment observées pour la fécondité et les résultats de EVANS & GuILp (1948) 
qui montrent que la production de cocons par unité de biomasse d’adulte est bien 
plus grande chez les petites espèces. 


Taux de croissance 


pondérale 


POPULATION 
See 


ADULTES 
(poids 2,6 9) 
Croissance 


© 


Trois senaines 
d' incubation 
® au minimum 


Croissance 


ACCOUPLEMENT 


Croissance © 
pendant 3 semaines 


| n=f (biomasse 


PONTES 


Humidité Sol \ p=f(p.adultes 


Température Litiére 


MAC+4—DDCOZ 


FACTEURS DE 
L'ENVIRONNEMENT 


Fic. 9. — Modèle de natalité et de mortalité 
pour les populations naturelles de Millsonia anomala en savane (MEYER & LAVELLE, en prép.) 


DISCUSSION 


L'examen du bilan énergétique des vers de terre montre qu'ils investissent 
surtout dans les activités mécaniques et la production de mucus. Dans les savanes 
de Lamto, 94,7 % de l'énergie assimilée par les populations du géophage méso- 
humique M. anomala sont ainsi dissipés tandis que 5 % passent dans la production 
tissulaire. La reproduction utilise ainsi une très faible part de l’énergie assimilée, 
0,3 % ce qui équivaut à 0,026 % de l’énergie ingérée (LAVELLE, 1977). 

Diverses adaptations permettent d'utiliser efficacement cette faible fraction. 
La résistance du cocon, forme de reproduction particulièrement bien adaptée aux 
conditions du milieu endogé, assure un fort taux d’éclosion, quel que soit l’état 
hydrique et thermique du sol. 


La reproduction semi-continue ajuste le cycle de reproduction à celui du milieu 
de façon à permettre aux cocons d’effectuer leur incubation dans des conditions 
optimales et aux jeunes d’éclore à une saison favorable. 


Des mécanismes très fins de régulation de la fécondité l’ajustent en fonction 
de la densité de la population et des conditions climatiques et trophiques du milieu. 
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Par rapport 4 ce schéma d’ensemble, des variations sont possibles en fonction 
de la taille des espéces, de la nature de leur nourriture et de leur localisation dans 
le sol, ces trois caractéres étant plus ou moins dépendants les uns des autres (fig. 10). 


TAILLE ACTIVITE 
MECANICUE 
1 
i NIVEAU yP 
` METABOL ICUE 
' 
L Pr a 
TYPE EFFORT DE 
D’ ALIMENTATION REPRODUCTION 
| 
L 
i MORTALITE 
1 
v 
LOCALISATION 
DANS LE SOL 


Fic. 10. — Mécanisme général de régulation de l'investissement reproductif 
chez les vers de terre. 


CRANDE CRANDE ACTIVITE 
PETITE FAIBLE ACTIVITE TALE PECANIQUE 
TAILLE MECANICUE i 
LT Fá METABOLISME 
METABOLISME VARIABLE 
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a Na EFFORT DE ALIMENT Fa aero oe, 
ALIMENT REPRODUCTION UE El 
RICHE F IMPORTANT P F 
MORTALITE MORTALITE 
INTENSE FAIBLE 
VIE DANS a VIE DANS 
LA LITIERE EPIGES LE SOL ANECIQUES 
GRANDE ACTIVITE MECANIQUE 
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METABOLISME 
FAIBLE 
LT EFFORT DE 
ALIMENT REPRODUCTION 
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MORTALITE 
FAIBLE 
VIE DANS — 
LE SOL CEOPHAGES 
OL ICOHUMIDES 


Fic. 11. — Stratégies énergétiques globales 
dans les principaux types écologiques de vers de terre. 
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La taille et le type d’alimentation définissent ce que l’on peut appeler le niveau 
métabolique de l’espèce; la localisation dans le sol influe sur le taux de mortalité 
des individus. L’énergie prélevée dans le milieu proportionnellement au « niveau 
métabolique » de l’espèce se répartit entre la production de tissus et de mucus, 
les activités mécaniques et la reproduction. La mortalité sera compensée par un 
effort de reproduction d’autant plus grand qu’elle est elle-même plus intense. 


Les schémas de la figure 11 expliquent comment, à partir d’options initiales 
différentes, la sélection d’une taille déterminée, le choix d’un type d’aliment et l’adop- 
tion d’un mode de répartition dans le sol, se déterminent de proche en proche le 
niveau métabolique et la loi de mortalité qui règlent en dernier ressort l’intensité 
des activités mécaniques, la production de tissus et de mucus et l’allocation d’énergie 
à la reproduction. Les stratégies de reproduction n’apparaissent alors, chez ces 
animaux, que comme l’un des aspects des stratégies adaptatives globales définies 
par les types écologiques. 
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